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INTRODUCTION 


La formation de l'humus est un aspect important du fonctionnement des 
écosystèmes forestiers, car elle conditionne l'évolution des sols vers la bruni- 
fication ou la podzolisation. Le meilleur type d’humus, le mull, est classique- 
ment lié à l'existence d'un peuplement abondant de Lombrics anéciques (e.g. 
Allolobophora longa Ude ou Lumbricus terrestris L. dans les sols forestiers), 
qui structurent le sol en agrégats organo-minéraux stables, très favorables à 
la biodégradation et à l’humification (SATCHELL 1967; BoucHE 1977; 
DUCHAUFOUR & TOUTAIN 1986). 


Cependant d'autres espèces animales caractéristiques des mull ont été 
recensées, tant parmi la mésofaune (WAUTHY & LEBRUN 1980; Ponce 1983 ; 
ARPIN ef al 1984), que parmi la macrofaune saprophage : les peuplements de 
Diplopodes, de Gastéropodes, d'Isopodes et de certaines larves d’Insectes (e.g. 
Enoicyla pusilla Burm, Trichoptera) sont généralement plus abondants ou plus 
diversifiés dans les mull que dans les moder ou les mor (BORNEBUSCH 1930 ; VAN 
DER DRIFT 1963 ; Raw 1967 ; Davin 1986). 


Les premiers résultats d'une étude en cours sur les peuplements de Diplo- 
podes de 11 stations du massif d’Ingrannes en forêt d'Orléans sont présentés 
ici. Ils confirment que ce groupe est mieux représenté dans les mull, mais 
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seulement par les espèces qui consomment directement la litière. Cela conduit 
à s'interroger sur l'organisation des communautés saprophages dans ce type 
d'humus, en particulier sur leur organisation trophique qui régit la transfor- 
mation progressive de la matière organique fraiche, depuis la litière jusqu’aux 
agrégats issus du tube digestif des vers de terre. L’hypothése d’une interaction 
entre la macrofaune épigée et certaines espèces de Lombrics mérite alors 
d'être envisagée. 


I. — SITES ET MÉTHODES 


A) Les 11 stations *, quatre boisées de feuillus (F) — principalement le Chêne sessile 
Quercus petraea Liebl. —, trois boisées de résineux (R) — essentiellement le Pin sylvestre 
Pinus sylvestris L. —, et quatre mixtes (M), sont situées sur les formations argilo-sableuses 
de Sologne et de l'Orléanais. Les profils les plus fréquents dans le massif d’Ingrannes 
sont soit ceux de sols lessivés, soit ceux de sols podzoliques, à caractères hydromorphes 
marqués. 


B) Le classement qualitatif des humus est fait à partir de mesures effectuées en 
4 points de chaque station pendant l'été 1986. Chaque humus se voit attribué : un rang 
pour sa morphologie, c'est-à-dire l'épaisseur des horizons holorganiques L, F et H 
(BRUN, 1978) ; un rang pour le pH de l'horizon A, ; et, au sein de chaque type de végétation, 
un rang pour le C/N de l'horizon A,. Les 11 humus sont ordonnés d'après la somme des 
trois rangs sur un axe de qualité décroissante allant de 1 (mull acide à pH = 4,8 et a 
C/N = 148) à 11 (mor a pH = 3,3 et a C/N = 24) (Tab. I). 


C) L'échantillonnage des Diplopodes a lieu de façon aléatoire sur des surfaces de 
400 m2. Il se déroule aux mêmes dates sur les 11 stations, de façon a obtenir des résultats 
indépendants de tout gradient temporel (changements climatiques, variations saisonnières, 
etc). Six prélèvements par station sont effectués à l'automne 1985 et six au printemps 
1986, chacun comprenant les horizons A, et A, sur une surface de 1/16 m2, et les bois 
morts de diamètre supérieur à 1,5 cm sur une surface de 1 m2. Ce matériel est traité 
dans des extracteurs de type Tullgren et les animaux sont déterminés jusqu'à l'espèce. 
La densité d’une population sur une station (nombre d’individus/m2) est la somme de 
ses densités dans les horizons superficiels du sol et dans les bois morts, qui sont calculées 
séparément. 


D) La similarité des peuplements est mesurée par l'indice de STEINHAUS et leur groupe- 
ment est fait par agglomération à liens complets (LEGENDRE & LEGENDRE, 1979). 


II. — RESULTATS 


Il apparaît d'emblée qu'il n’y a aucune relation entre la densité totale des 
Diplopodes, exprimée en nombre d’individus/m?, et la qualité de l’humus 
(Tab. IT). Le coefficient de corrélation de rang de Spearman est proche de zéro 
(r, = 0,18) et non-significatif. 

Cependant cette observation n’épuise pas la question car les peuplements 
n’ont ni la méme composition spécifique, ni la méme structure. Or, parmi les 


* Une douzième station a été étudiée, pour laquelle certaines données sur l'humus ne sont pas 
encore disponibles. Elle sera jointe aux 11 autres dans les publications ultérieures. 


Tas. I 


Classement qualitatif des humus en fonction de leur morphologie, du pH et du C/N 
de l'horizon A, (cf. texte) 


MORPHOLOGIE pH (H,0) CIN 


STATION — 


L (em | F (em) (em) | Type d'humus Rang Valeur Rang Valeur Rang 


à 0,2 à 0,5 MULL 1,5 4,8 
MULL £ 5,0 

MULL à MULL-MODER : 4,5 
DYSMODER 3,6 


MULL-MODER à MODER 
MULL-MODER à MODER 
MULL-MODER 
à DYSMODER 
MODER à DYSMODER 


MOR 
DYSMODER 
0,2 à 1 MODER 


Tas. II 


Densité totale des Diplopodes (Ind./m2) sur 11 stations ordonnées d'après la qualité 
de l'humus (qualité décroissante de 1 à 11) 


STATION 


Qualité de humus... 


Densité 106 100 61 
(erreur standard)..](+ 30) | (+17) | (+23) | (+ 147)](+ 14) 


> 


= 


RANGS 


CLASSEMENT 
qualitatif 


SANANH,A SAdAL SAT LA SAAOdOTdIA AG SLNAWAITdNAd SAIT JALNA SNOILVIJA 


J 
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15 espèces échantillonnées (Tab. III), certaines sont de grande taille (Iulida, 
Glomerida, Polydesmida) et d’autres, beaucoup plus petites, appartiennent 
plus a la mésofaune qu’a la macrofaune (Polyxenida, Craspedosomatida) ; 
P. germanicum (Polyzoniida) présente une taille intermédiaire. Les connais- 
sances acquises sur le régime alimentaire naturel des populations de Diplo- 
podes, par observation microscopique du contenu du tube digestif (SCHOMANN 
1956; Bartow 1957; DUNGER 1963 ; HAACKER 1968; Davin 1983 ; COURET 1985 ; 
ARPIN ef al 1986), permettent d'affirmer que les plus grandes espèces sont 
toutes, à des degrés divers, consommatrices de litière (Macrosaprophages). 
Les petites espèces ont des régimes alimentaires assez mal connus, composés 
de matière organique plus transformée, mais aussi très riches en champignons 
et en algues (Microphytophages). Enfin, P. germanicum se distingue par un 
régime alimentaire liquide. 


Tas. IIT 


Les espèces de Diplopodes échantillonnées en forêt d'Orléans 


Tulida : Cylindroiulus nilidus Verhoeff 
Cylindroiulus punctalus [Leach 
Cylindroiulus londinensis (Leach 
Leploiulus bruyanti (Ribaut 
Tachypodoiulus albipes (C. L. Koch 
Ommaloiulus sabulosus L; 


Glomerida : Glomeris marginala Villers 
Glomeris intermedia Latzel 

Polydesmida : Polydesmus anguslus Latzel 
Polydesmus denliculalus C. L. Koch 


Craspedosomalida : Mierochordeuma gallicum (Latzel 
Chordeuma sp. 
Chamaesoma brolemanni Ribaul & Verhoeff 


Polyxenida : Polyxenus lagurus L. 
Polyzoniida : Polyzonium germanicum Brandl 


Tas. IV 


Classement des Diplopodes en trois groupes trophiques 


Groupe Composilion Caraclérisliques des espèces 
No 1 . Julida . grande taille 
. Glomerida . macro-saprophages 


Polydesmida 


. Craspedosomatida . petite taille 
P. lagurus . plutôt microphylophages 


No 3 . P, germanicum . régime alimentaire liquide 
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En s'appuyant sur ces considérations, on peut classer les espèces en trois 
groupes trophiques (Tab. IV). Ce classement est évidemment quelque peu 
schématique, en raison des lacunes concernant d'une part le régime alimentaire 
de certaines espèces, d'autre part les différences entre adultes et immatures (la 
plupart des observations portent sur des animaux adultes), mais il permet une 
meilleure comparaison des peuplements de Diplopodes. 


Les caractéristiques quantitatives des 11 peuplements figurent au tableau 
V et les différents types de structures observables sont les suivants (Fig. 1) : 


— quatre peuplements nettement dominés par P. germanicum (Groupe 3), 
sur les stations M1, R1, R2 et R3 (similarité s = 0,87) 


— trois peuplements où prédominent plutôt les espèces du groupe 2, sur 
les stations F4, M3 et M4 (s = 0,61) 


— quatre peuplements plus hétérogènes (s = 0,49) où les espèces du grou- 
pe 1 sont soit dominantes (Stations F1 et F2) soit fortement représentées 
(Stations F3 et M2). 


Tas. V 
Abondance (Individus/m?) et structure trophique des 11 peuplements de Diplopodes 


STATION 


DENSITÉ 
TOTALE... . 106 100 


Espèces du 104 68 
groupe 1.,.] (98 %) 


Espèces du 
groupe 2... 


Espèces du £ 3 8 3 13 
groupe 3... A € (8 (34 39 % 


En comparant cette typologie des peuplements de Diplopodes à celle des 
humus (Fig. 1), on remarque immédiatement que les stations où domine 
P. germanicum correspondent à des humus variés, allant du mull-moder au 
mor (rangs : 4, 6, 8, 11), tandis que les stations où dominent les espèces du 
groupe | correspondent à des humus de bonne qualité (rangs : 1, 2, 3, 5), et que 
les stations où dominent les espèces du groupe 2 correspondent à des humus 
de qualité plus mauvaise (rangs : 7, 9, 10). 


Le calcul des coefficients de corrélation de rang de Spearman, entre la 
classe de qualité de l'humus et l'abondance absolue des trois groupes d'espèces, 
montre qu'il n'y a de corrélation significative ni pour le groupe 3 (r, = — 0,11), 
ni même pour le groupe 2 (r, = — 0,37), ce qui est à l'origine du coefficient non- 
significatif observé par la densité totale. En revanche, il y a une relation posi- 
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M3 e (7) 


Gr.2 
100% 


Fic. 1. — Groupement des stations dont les peuplements de Diplopodes ont des 
structures similaires. Chaque sommet du triangle représente 100 % d'indi- 
vidus appartenant aux espèces du groupe }, 2 ou 3. Les nombres entre paren- 
thèses indiquent le classement qualitatif des humus. 


tive hautement significative entre la qualité de l'humus et la densité du grou- 
pe 1 (r, = 0,79; P < 0,01), comme l'illustre le diagramme de dispersion des 
stations par rapport à ces deux descripteurs (Fig. 2). 


Ces résultats permettent de conclure que les grandes espèces consomma- 
trices de litière sont surtout abondantes dans les humus évolués, et que leur 
abondance est maximale dans les mull, comme sur les stations F1 et F2. En 
première approximation, il s'agit de l'ensemble [Iulida, Glomerida, Polydes- 
mida], mais des études plus fines apporteront sans doute davantage de préci- 
sions au niveau spécifique. D’autres Diplopodes peuvent être très abondants 
dans des humus de type dysmoder ou mor, mais ils réalisent des niches éco- 
logiques différentes, comme P. germanicum à régime alimentaire liquide. 


III. — DISCUSSION : POSSIBILITÉ D’INTERACTIONS 
DIPLOPODES-LOMBRICS DANS CERTAINS MULL FORESTIERS 


Dans les conditions de la forêt d'Orléans, les espèces de Diplopodes de 
grande taille qui consomment directement la litière sont plus abondantes dans 
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Ind/m? 
100 
50 
0 
123 4 5 678 9 D 11 
Humus 
Fic. 2. — Relation entre l'abondance des Diplopodes du groupe 1 (Macro- 


saprophages) et la qualité de l'humus (décroissante de 1 à 11). 


les humus de type mull. Peuvent-elles être considérées comme des agents 
directs de la formation de ces humus ? Certaines populations de ce groupe, 
exceptionnellement abondantes, ont déjà été identifiées comme telles : ainsi 
cet horizon organo-minéral de 6 cm d'épaisseur formé d'agrégats issus du tube 
digestif d’Apheloria sp. (Polydesmida), observé aux U.S.A. par ROMELL (1935). 
Mais il s'agit là d'espèces fortement géophages et coprophages (EATON 1943). 
Dans le cas des espèces de la forêt d'Orléans, l'examen du contenu de leur tube 
digestif ne suggère pas qu'elles puissent mélanger intimement matières orga- 
niques et minérales en quantité considérable : lorsque les Diplopodes se nour- 
rissent dans la litière, le mésentéron contient peu de particules minérales ; ces 
dernières ne sont ingérées en grande quantité que lorsque les animaux s'en- 
fouissent dans des sols compacts, mais alors c’est la matière organique qui fait 
défaut. Aussi les Diplopodes de la forét d’Orléans ne semblent pas étre des 
agents directs de la formation des mull qu’ils habitent. 


Il est beaucoup plus vraisemblable que les Lombrics soient responsables 
de l'évolution favorable de ces humus et, de fait, l’échantillonnage de ce grou- 
pe sur 3 des 11 stations du Massif d’Ingrannes par BOUCHE (in BONNEAU 1983) 
montre que son abondance est plus élevée dans un mull (station F2 : 22 g/m?) 
que dans un mull-moder (station proche de M3 : 9 g/m?) et a fortiori dans un 
dysmoder (station R2 : 2,5 g/m?). L'abondance des Diplopodes consommateurs 
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de litière apparaît donc en corrélation positive avec celle des Lombrics qui 
seraient les véritables agents de la formation du mull. 


Encore faut-il expliquer comment les deux groupes saprophages peuvent 
ainsi coexister à des densités importantes sur les mêmes stations. L'examen de 
la structure du peuplement de Lombrics de la station F2 permet d'envisager 
une interprétation. On constate que les espèces épigées — Dendrobaena octae- 
dra (Savigny) et Lumbricus rubellus Hoffmeister — représentent 38 % de la 
biomasse ; l'espèce anécique — Lumbricus centralis Bouché — seulement 6 % ; 
et que les espèces endogées — Allolobophora chlorotica postepheba Bouché, 
Nicodrilus caliginosus (Savigny) et Octolasion cyaneum (Savigny) — sont nette- 
ment majoritaires avec 56 % de la biomasse de Lombrics. Au moins deux de ces 
espèces endogées sont réputées polyhumiques, c'est-à-dire qu'elles se nouris- 
sent très près de la surface (LAVELLE 1981). Il est clair qu'ici la fonction dévolue 
en principe aux anéciques, consommation de litière en surface puis brassage 
organo-minéral en profondeur, est partagée entre deux compartiments au sein 
de la macrofaune saprophage : d'une part le compartiment épigé (Diplopodes, 
Lombrics épigés), qui broie la matière organique fraîche puis la dépose sous 
forme de fèces à la surface du sol (Glomerida, Polydesmida) ou dans les 
premiers centimètres de l'horizon A, (Iulida, Lombrics épigés) ; d'autre part le 
compartiment endogé (Lombrics endogés), qui reprend l'ensemble [sol, fèces] 
comme source trophique et aboutit à la structuration du mull en agrégats. 
La discussion ne porte ici que sur les Diplopodes et les Lombrics, mais chacun 
de ces compartiments peut évidemment avoir une diversité plus importante, 
dans la mesure où son organisation trophique le permet : par exemple, les 
Isopodes qui consomment des feuilles moins lessivées et moins décomposées 
que ne le font les Diplopodes et les Lombrics, peuvent intervenir dans le 
compartiment épigé sans remettre en cause ce schéma, tout comme d'ailleurs 
les populations coprophages de surface. 


Non seulement il n’y a pas à envisager de compétition entre les populations 
épigées et endogées, qui peuvent coexister à des densités élevées, mais encore 
des interactions favorables sont probables et mériteraient d'être étudiées. Les 
fèces de Macroarthropodes composées de matière organique finement hâchée, 
enrichies en azote et en bactéries (NICHOLSON et al. 1966; Mac BRAYER 1973; 
HANLON 1981 ; ANDERSON et al. 1983), pourraient constituer un substrat alimen- 
taire très favorable pour certains Lombrics, soit en tant que telles, soit comme 
points de départ de diverses chaînes alimentaires via les Protozoaires bacté- 
riophages ; ces derniers semblent en effet aisément assimilables par les Lom- 
brics (ROUELLE & PussarD 1982). Inversement, la maintenance des conditions 
pédologiques par l'activité des vers endogés (aération, texture, humidité) pour- 
rait favoriser le développement des populations épigées. 


En conclusion, l'abondance et la diversité des différents groupes zoologi- 
ques qui interviennent dans les mull devraient toujours étre prises en consi- 
dération, car différents équilibres sont susceptibles d'aboutir à ces humus 
évolués. Outre les peuplements abondants de Lombrics anéciques consommant 
directement la litière, on peut envisager la coopération de peuplements épigés 
et endogés, les seconds se nourrissant aux dépens des fèces des premiers ; la 
station étudiée en forêt d'Orléans illustre ce cas, mais peut-être aussi une sta- 
tion à mull du Derbyshire décrite par BLOWER (1979), dans laquelle un peuple- 
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ment de Iulida (180 Ind./m?) est associé aux Lombrics des genres Allolobophora 
et Octolasion (120 Ind./m?*). En l'absence de Lombrics anéciques ou endogés, 
des peuplements abondants de Diplopodes peuvent aboutir au mull (ROMELL 
1935), mais il arrive aussi que l’humus apparaisse alors moins évolué, comme 
dans ce mull-moder d’une station Galloise dont la macrofaune est largement 
dominée par Ophyiulus pilosus (Newport) (Iulida) à raison de 340 Ind./m? 
(BLOWER 1979). Le récent travail de SZLAVECZ (1985) suggère en outre que 
lorsque des Lombrics anéciques enfouissent les feuilles mortes sans les consom- 
mer, d'autres peuplements (Diplopodes, Isopodes, Enchytréides) pourraient 
s'en nourrir à l’intérieur même des galeries des vers, ce qui constituerait encore 
une autre possibilité d'organisation trophique au sein de la macrofaune des 
mull. 


RESUME 


Un échantillonnage quantitatif des peuplements de Diplopodes est réalisé 
simultanément sur 11 stations forestières dont les humus sont caractérisés. En 
comparant la typologie des peuplements à celle des humus, une relation positive 
hautement significative apparaît entre la qualité de l’humus et l'abondance absolue 
des Diplopodes consommateurs de litière, leur densité étant maximale dans les 
mull. Dans la discussion, l'évolution favorable des humus n'est pas imputée directe- 
ment à ces Diplopodes, mais plutôt a leurs interactions avec les Lombrics endogés, 
abondants dans les mêmes stations. Différentes possibilités d'organisation trophique 
de la macrofaune saprophage pouvant aboutir au mull sont envisagées. 


SUMMARY 


Relationship Between Diplopod Communities and Types of Humus 
in the Forest of Orleans 


A quantitative sampling of Diplopod communities is carried out in 11 afforested 
areas, the humus of which are surveyed. A highly significant positive correlation 
is found between the good quality of humus and the density of Diplopod species 
taking part in the consumption of litter: their maximum density is reached in mull. 
In the discussion, the good effect on humus is not directly ascribed to Diplopoda, 
but to their interactions with endogeic Lumbricidae which are numerous in the 
same areas. Different possibilities of trophic organization within mull forming 
Macrofauna are considered. 
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